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摘要 : 为 探讨 半 夏 (Pinellia ternate) 光 系统 对 光照 强度 和 温度 日 变化 的 适应 机 理 ， 该 文 连续 3 
天 模拟 了 同一 光照 强度 (0~1 600 hmolm2.s1) 日 变化 下 低温 (10-18 °C), Pi (20~28 °C) 
和 高 温 (28-38 °C) 的 环境 条 件 ， 同 时 测定 了 光 系 统 I CPSID MERRI (PSI) 的 叶绿素 
荧光 参数 ， 通 过 PSI 和 PSI 光合 活性 和 电子 传递 能 力 的 变化 研究 半 夏 光合 系统 对 光照 强度 
和 温度 日 变化 的 适应 。 结 果 表 明 :(1)PSII i936 CF) 和 了 PSII 反应 中 心 激发 能 捕获 效率 
(FFm) 随 光照 的 强度 的 增加 而 降低 ， 光 照 强度 的 增加 是 导致 光 系 统 的 活性 降低 的 主要 原 
因 ， 低 温 会 进一步 导致 光 系 统 活性 的 降低 ; (2) 光 照 强 度 和 温度 的 增加 使 PSI 受 体 端 热 耗 散 
效率 [YIND)] 上 升 、PSI 供 体 端 热 耗 散 效率 [YIN4)] 则 降低 ， 光 照 强 度 的 增加 不 会 导致 供 体 侧 
较 大 的 激发 压 , 但 会 使 受 体 侧 开 始 积累 较 大 的 激发 压 , 而 较 低 的 温度 会 导致 受 体 侧 活 性 降低 
使 供 体 侧 积累 较 高 的 激发 压 ，(3) 高 光 〈 光 强 >900 umom? s 对 半 夏 的 光 抑 制 和 光 损 伤 导 
致 了 PSII 实际 光化学 量子 产量 [XID] 和 PSI 实际 光化学 量子 产量 [Y(D] 的 降低 , 低温 进一步 加 
剧 了 XID 和 Y(D 的 降低 ; (4) 高 光 下 PSI 的 电子 传递 速率 ATR (I) 的 增加 启动 了 环 式 电 子 传 
3$ (CEF)， 较 高 的 CEF 稳定 了 高 温 下 PSI 的 电子 传递 速率 ETR OD 的 同时 保护 PSI 免 受 
光 的 损伤 ; (5) 在 3 d 的 处 理 中 虽然 非 光 化 学 湾 灭 系数 NPO) 随 光 照 强度 的 增加 而 上 升 ， 但 
相对 于 高 温 ， 低 温 下 半 夏 较 低 的 NPO 使 PSII 处 非 调 节 性 能 量 耗 散 的 量子 产量 [YNO)] 一 直 
处 于 最 高 水 平 表现 出 明显 的 光 抑 制 . 这 些 结果 说 明 , 低温 降低 了 半 夏 对 高 光环 境 的 适应 能 

而 高 温 通 过 增强 NPO、 加 速 CEF 的 产生 ， 减 少 光 抑制 的 产生 ， 从 而 加 速 光 反应 的 电子 传递 
和 维持 光 反 应 系统 的 稳定 性 。 因 此 ， 低 温 胁 人 迫 会 加 剧 半 夏 光 系 统 的 损伤 , 温度 的 适当 提高 五 
以 增强 半 夏 光 反 应 系统 对 高 光 的 适应 性 。 
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Abstract: In order to explore the adaptation mechanisms of Pinellia ternate photoreaction system 
to daily variations of light intensity and temperature, this study simulated the low temperature 
(10-18 °C), moderate temperature (20-28 °C) and high temperature (28-38 °C) under the diurnal 
variation of the same light intensity (0-1 600 umol:m?-s!) for 3 consecutive days, and the 
chlorophyll fluorescence parameters of Photosystem II (PSID and Photosystem I (PSI) were 
measured.The adaptation ofphotosynthetic system to diurnal changes of light intensity and 
temperature in P. ternata was researched by detecting the changes of PSII and PSI photosynthetic 
activity and electron transfer capacity.The results were summarized as follows:(1)Minimal 
fluorescence intensity at actinic light (7o and photochemical efficiency of PSII in the light 
(Fv/Fm') was decreased with increased light intensity, and the low temperature further led to the 
Fv'/Fm' decrease and the Fo' increase. (2)PSI donor end heat dissipation efficiency [Y (ND)] 
increased with increasing light intensity andhigh temperatures, PSI acceptor end heat dissipation 
efficiency [Y (NA)] decreasedwith increasing light intensity andhigh temperatures. (3)Effective 
photochemical quantum yield of PSH [Y (II)] and the quantum yield of PSI [Y(I)] were inhibited 
by high light (> 900 umol:m?-s!), and the low temperature further significantly decreased Y (IT) and 
Y(D. (4)The increasing electron transport rate ETR(I) of PSI of the PSI under the high light 
initiated the ring electron transfer (CEF), and the higher CEF stabilized the electron transfer rate 
ETR(ID) of the PSII at high temperatures. (5)The non-photochemical quenching coefficient (NPQ) 
increased with increasing light intensitylow NPQ keeps the quantum yield of non-regulated 
energy dissipation in PSII [Y(NO)] on its highest level at low temperature. These results 
suggestedhigh temperature would reduce the photo-inhibition of P. ternata under high light by 
enhancing NPQ and CEF,accelerating the electron transfer and stability of the light reaction,in 
sharp contrast of low temperature.Therefore, low temperature could aggravate the damage 
ofphotoreaction system, and moderate temperature promotes the adaptation of plant photoreaction 
system to high light. 

Key words: Pinellia ternate, light, temperature, photoreaction system, chlorophyll fluorescence 
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半 夏 CPinellia ternate) 为 天 南星 科 半 夏 属 药 用 植物 (机 君 君 等 ，2009)， 以 干燥 块茎 入 
28, 市 场 需 求 及 应 用 前 景 广阔 ， 具 有 较 高 的 研究 价值 (高 振 杰 等 ，2019)。 大 量 的 研究 发 现 ， 
高 温和 强 光 照射 制约 了 半 夏 的 光合 作用 , 进而 影响 半 夏 的 生长 发 育 ， 导致 半 夏 产量 和 品质 的 
降低 ( 薛 建 平 等 ，2007; 郑 永 敏 ，2008; 张 丽 霞 ，2015)， 在 光合 作用 机 制 中 光 系 统 〈 主 要 是 
HRA PS) 及 其 放 氧 复合 体 (OEC)、ATP 合成 和 碳 同 化 过 程 是 对 温度 和 光照 敏感 位 
点 (Nishiyama et al., 2006; Murata et al.，2007)， 其 中 光 系 统 是 受 温 度 和 光照 影响 最 大 的 
部 位 (Gururani et al.，2015)。 由 于 温度 和 光照 制约 半 夏 的 生长 和 发 育 ， 因 此 研究 半 夏 光 系 统 
对 光照 和 温度 的 适应 是 很 有 必要 的 。 

光照 和 温度 是 影响 植物 光合 作用 的 重要 因子 ,短期 内 高 光 使 植物 的 叶绿体 捕获 过 多 的 光 
能 (Szyymanfiska et al.，2017)， 光 合 膜 中 有 害 的 激发 能 、 活 性 氧 ROS) 积累 ， 对 PSII 造 成 损 
伤 (Takahashi & Badger, 2011); 长 期 的 高 光 胁 迫 下 ， 由 于 COs 同 化 作用 的 限制 会 导致 光合 系 
AI PSD 过 度 的 还 原 对 PSI 造 成 损伤 (Lietal, 2009) 。 高 光 下 植物 可 通过 的 光 保护 策略 
来 降低 高 光 胁 迫 下 激发 能 的 产生 : 为 减少 PSII 能 量 的 积累 , 植物 可 以 通过 非 光化学 狸 灭 (NPO) 
途径 以 热能 的 形式 耗 散 多 余 的 的 能 量 (Gururani et al., 2015; Ruban, 2016); 在 电子 传递 中 ， 
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植物 可 以 通过 氧化 还 原 的 反馈 机 制 ， 降 低 细 胞 色素 复合 物 〈C bg 的 活性 ， 限 制 PSI 供 体 
侧 电子 传递 使 PSI 氧 化 防止 PSI 过 度 还 原 (Joliot & Johnson, 2011) ; 环 式 电子 流 (CEF) 的 
激活 , 加 速 使 PSI 受 体 侧 的 电子 流出 , 从 而 避免 了 PSI 的 过 度 还 原 保护 PSI 免 受 光 损伤 (Shikanai， 
2014) 。 在 低温 环境 中 ， 植 物 叶 片 Rubisco 酶 活性 降低 ， 三 羧 酸 循环 (TCA) ZH (Eberhard 
etal., 2008) ，AIP 和 NADPH 的 还 原 能 力 减弱 导致 类 宫 体 膜 内 质子 的 增加 ， 加 速 了 水 水 循 
环 和 ROS 的 产生 ，ROS 对 光 系 统 造成 氧化 损伤 和 抑制 光合 蛋白 的 修复 ， 降 低 了 光合 电子 传递 
速率 ， 使 PSII 的 活性 受到 抑制 (Falcone etal., 2004; Tyystjárvi, 2013; Sawicki etal., 2016; 
Khanal et al.，2017)。 适 宜 高 温 加 快 了 光 呼 吸 速率 和 光合 碳 同 化 速率 促进 了 光 反 应 的 进行 
(Wahid etal., 2007) ， 但 高 温 下 类 圳 体 膜 内 质子 外 流 ， 可 能 导致 AIP 合 成 与 电子 输 运 耦合 
的 破坏 ， 而 CEF 的 增加 可 以 补偿 宫 体 膜 内 外 流 的 质子 ， 使 ATP 合 成 得 以 继续 (Schrader et al., 
2004; Allakhverdiev et al.，2008)。 在 半 夏 的 光合 生理 研究 中 ， 靳 忠英 等 (2006) 研究 表明 
半 夏 净 光 合 速率 的 日 变化 呈 双 峰 形 , 光照 强度 变化 是 影响 半 夏 光合 速率 的 主要 原因 之 一 ; H 
建 平 等 (2010) 对 半 夏 进行 连续 高 温 胁 迫 后 发 现 , 高 温 会 降低 半 夏 光合 速率 和 电子 传递 速率 ， 
长 期 的 高 温 胁 迫 还 会 导致 PSII 的 损伤 ， 而 外 源 Ca*+ 和 且 氨 酸 可 以 降低 高 温 对 半 夏 叶片 光合 作 
用 的 抑制 作用 以 及 对 PSI 系 统 的 损伤 ， 从 而 提高 半 夏 的 产量 〈 杨 卫星 等 ，2014; 苏 贝 贝 等 ， 
2015)。 尽 管 前 人 对 半 夏 适应 环境 的 特性 和 光合 作用 相关 的 机 理 进 行 了 研究 ， 但 对 不 同 温度 
和 光 强 对 半 夏 光合 作用 的 研究 则 相对 较 少 ， 特 别 是 对 日 变化 光照 和 温度 条 件 的 适应 。 

本 研究 连续 3 d 模 拟 了 同一 日 变化 不 同 光 照 强度 〈0~1 600 umobm?:s? ). 下 低温 
(10-18 °C), "Hii (20-28 °C) 和 高 温 (28-38 CO 环境 条 件 ， 同 时 使 用 Dual-PAM-100 对 
PSII 和 PSI 的 叶绿素 荧光 参数 进行 测定 ， 分 析 半 夏 光 反应 系统 对 日 变化 的 光照 和 温度 的 适应 
特性 ， 研 究 半 夏 对 光照 和 温度 的 光合 生理 适应 机 制 。 


l. 材料 与 方法 


1.1 材料 的 培养 

选择 株 芽 完好 ， 直 径 1 cm 左右 的 半 夏 地 下 球茎 ， 播 种 前 用 多 菌 灵 〈1 000 倍 液 ) 浸种 
20 min。 基 质 为 红壤 士 和 有 机 质 按 体积 的 1:1 拌 匀 。 拌 匀 的 土壤 称 重 6 kg, 置 于 高 度 为 30 cm, 
内 径 为 15cm 的 花 贫 中， 共计 装 贫 21 个 。2018 年 5 月 1 日 ， 精 选 种 茎 15 棵 均匀 播种 于 花 
e w LEAH 2 cm 厚 的 有 机 质 。 将 其 置 于 云南 农业 大 学 后 山 教 学 农场 的 遮 戎 棚 内 。 育 苗 用 
一 的 遮 荫 棚 采 用 半 夏 专用 遮阳 网 搭建 ， 透 光 率 为 600%， 后 期 统一 进行 田间 管理 ， 当 半 夏 齐 苗 
© 后 开始 间苗 , 每 盆 留 半 夏 20 株 。 试 验 样 地 所 在 的 云南 农业 大 学 位 于 昆明 市 盘 龙 区 (102°45 下 、 
25°08'N), IR 1 966.00m， 年 平均 气温 15.10*C， 年 降水 量 1000.00 mm, 干 湿 季节 分 明 ， 
5 月 到 10 月 为 雨季 ，11 月 至 次 年 的 4 月 为 干 季 ， 属 亚热带 季风 气候 。 
1.2 试验 设计 
1.2.1 光 强 测定 


— 拟 合 光 蝇 
Calculate the light intensity 


e xcu 
Measured light intensity 


光量 子 通 量 密度 
Photosynthetic photon flux density 
(nmolm-2.sD) 
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时 间 Time 


1 
Fig. 1 


云南 农业 大 学 教学 农场 日 


Thediurnal changes of photosynthetically active radiation at Yunnan Agricultural 


光 强 有 效 辐射 的 变化 


University teaching farm 


为 了 解 栽培 地 光 强 日 
CLi-Cor, USA) 于 6:00 

PPFD).2018 4 6 H 13 
1)。 
1.2.2 试验 处 理 
通过 光 强 的 测定 , 2018 年 10 
试验 。 三 种 温度 处 到 
内 待 处 到 
变化 ,， 白 


变化 ， 试 验 


日 测量 了 云南 农 


1 


， 使 用 人 工 气 候 箱 和 LED 4] 
天 和 夜晚 都 设置 为 12 h， 


18:00 每 隔 10s 采集 一 次 数据 记录 光 强 有 效 辐射 (3 


日 开始 在 人 了 
E 均 选取 长 势 一 致 的 5 盆 半 夏 植株 〈 平 均 株 高 >15 em) 放置 了 
控制 不 同 温 度 和 光照 强度 ， 模 拟 1 天 的 温度 和 光照 的 


使 月 


H Li-190R 量子 传感器 和 Li-1500 光 
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FH. 


Ties 


DA 


4 量子 通 量 


a BE. 


业 大 学 后 山 教学 农场 晴天 全 天 的 光 强 


[气候 箱 内 进行 模拟 日 变化 


白天 每 h 测定 一 次 叶绿素 驳 光 参数 ， 夜 晚 处 理 12h 后 


第 2 天 6: 00 测定 叶绿素 艾 光 参数 。 测 量 时 随机 选取 半 夏 最 上 一 层 长 势 一 致 的 


日 变化 情况 人 


( 光 强 和 温度 ) 
FACLAUBRAH 


于 


ERIA, 每 


倪 选 一 片 叶 并 避 开 主 叶脉 测量 三 又 叶 的 中 间 叶 片 一 次 。 在 相同 日 变化 的 光照 条 件 下 , 分 别 模 
拟 低温 (LT)、 中 温 (MT) 和 高 温 (HT) 三 种 不 同 温度 环境 条 件 ， 每 种 环境 条 件 模 拟 并 连 
续 处 理 3 d。 具 体 的 光照 和 温度 设 定 如 下 表 1 所 示 。 
表 1 连续 3d 处 理 的 每 天 日 变化 的 光 强 和 不 同 温度 的 设 定 
Table 1 One daily variation of light intensity and different temperature settings for 3 days 
处 理 时 间 18:00 6:00 8:00 10:00 12:00 14:00 16:00 
Treatment time — 6:00 一 8:00 | —10:00 —12:00  — 14:00 一 16:00  —18:00 
测定 时 间 
. 6:00 8:00 10:00 12:00 14:00 16:00 18:00 
Record time 
光 强 Cumol-m?:s ) 
. : . 0 500 900 ] 200 ] 600 1 600 ] 200 
Light intensity 
Ni 
低温 10 10 12 14 16 18 16 
Low temperature 
(LT, °C) 
i 
. Ts 20 20 22 24 26 28 26 
Middle temperature 
(MT, °C) 
高 温 
28 28 30.5 33.5 35 38 35 


High temperature 
(HT, °C) 


1.3 叶绿素 荧光 测量 


参考 Kramer et al. (2004) 的 测量 方法 ， 使 月 
ED 进行 叶绿素 荧光 参数 和 P700 吸收 变化 测定 。 在 人 工 气候 箱 内 处 理 


H Dual-PAM-100 叶绿素 荧光 仪 (Walz, f& 
EHI, d] 


[开光 化 光 ， 用 


Bal 对 两 个 测量 系统 进行 平衡 ， 待 荧光 信和 号 稳定 后 〈4~5 min)， 测 定 光 适应 后 的 叶绿素 最 小 
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义 后 的 叶绿素 最 大 问 光 Fw')、 叶 绿 素 稳 态 奖 光 【〈F) 和 P700 中 光 下 最 大 
(Pm )。 各 荧光 参数 意义 及 计算 公式 如 下 (Kooten etal., 1990; Genty et al., 1989). 
E 化 学 效率 : 忆 WFmw 王 Fm-Fo') [Fus FEM FARK RK: NPO= (Fn-Fm') /Fn'; PSH 
Y(NO)-F/F,; 通过 PSI 的 电子 传递 速率 : ETR QI) 


-Y(DxPPFDx0.85x0.5; 通过 PSI 的 电子 传递 速率 : ETR (I) —-Y(DxPPFD*0.85x0.5; PSII 
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实际 光化学 量子 产量 : FID= (FF) /Fm'; PSI 实际 光化学 量子 产量 : YD CGP4-P) /Pn; 
PSI 供 体 端 热 耗 散 效 率 : Y(ND)=P/Pm; PSI 受 体 端 热 耗 散 效率 : Y(NA)= (Pm-Pm') /Pm 环 式 
电子 传递 速率 : CEF-ETR (D -ETR (OD. 


1.5 数据 处 理 
使 用 Microsoft Excel 2013 软件 对 数据 进行 统计 ， 用 SPSS19.0 软件 对 数据 进行 单 因素 方 


差分 析 (One-way ANOVA )。 图 表 数 据 为 平均 值 + 标准 差 。 采 用 SigmaPlot 10.0 软件 作 图 。 


2. 结果 分 析 


2.1PSII 活性 


对 日 变化 的 光照 和 不 同日 变化 的 温度 的 适应 


Fj;25336 F PSI 最 小 荧光 , 试验 中 每 天 6:00 测定 的 Fo 都 经 过 一 夜 的 黑暗 处 理 且 在 黑暗 条 


件 下 测定 ， 


现 为 先 下 降 后 缓慢 上 升 最 后 趋 于 稳定 〈 图 2: A-C)。 试 验 


其 他 两 个 处 


2 天 的 小 幅 上 升 ， 高 温 处 理 则 相反 (图 2: CO. 


EEn 


能 代表 PSI HIRIE Fo) 的 变化 。 在 3 天 的 处 理 中 ， 不 同 温度 处 理 的 Fv' 均 表 
, LT 处 理 的 在 3d 中 均 高 于 
H, 特别 是 在 夜间 10 *C 处 理 后 升 高 明显 。 第 3 天 的 MT 处 理 的 丈 ' 比 第 1 天 和 第 


为 光 化 光 下 PSIL 有 效 光 化 学 量子 产量 , 为 反应 中 心 激发 能 捕获 效率 。 试 验 中 6:00 


测定 的 Fy/Fmw 同 样 经 过 上 暗 适 应 处 理 测定 ， 所 以 能 代表 最 大 PSII 的 光 能 转换 效率 FFn) 3 


天 的 变化 温 
个 变化 温度 


度 处 理 中 ， 变 化 的 低温 对 WF 的 影响 最 大 (图 2: F)。 随 光照 强度 的 增加 ， 三 
处 理 的 /Fm 均 急 速 下 降 ， 说 明 首 先 对 Fmw' 有 影响 的 是 光照 (图 1: DO; BG 


处 理 时 间 的 加 长 ， 温 度 处 理 对 WF 的 影响 越 来 越 明 显 。 第 2 天 和 第 3 天 的 处 理 中 FV/FS 


变化 的 趋势 


都 是 随 光照 强度 的 增加 而 降低 ， 但 LT 处 理 下 的 FF 从 第 2 天 的 6: 00 开始 就 


直 处 于 最 
天 同一 时 段 


低 水 平 并 在 3 天 的 同一 时 段 连续 降低 〈 图 2: E); HT 和 MT 处 理 的 RM 在 3 
内 都 处 于 稳定 状态 ,表明 低温 确实 导致 了 Fy/Fwm' 降 低 ， 特别 是 第 2 天 和 第 3 天 的 


6: 00 点 测定 的 FFn IREF 0.8 的 水 平 ， 而 6: 00 点 测定 的 HT 和 MT 处 理 F, Fn N RERE 
EE 0.8 的 水 平 。 经 过 3 天 的 处 理 可 知 光 照 强 度 的 增加 是 引起 Fo RI FESTE X. S 


原因 ， 低 温 


叶绿素 最 小 荧光 
Fo' 


最 大 光化学 效率 
Fv/Fm 


Fig. 


条 件 会 进一步 引起 Fo FFn AIE. 


三 
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2.2 PSI 对 日 变化 光照 下 不 同 的 温度 适应 

Y(NA) 是 由 受 体 侧 限 制 引 起 的 PSI 处 非 光化学 能 量 耗 散 的 量子 产量 ， 是 PSI 光 损 伤 或 光 
抑制 的 重要 指标 。MT 和 HT 处 理 的 Y(N4) 在 第 1 天 的 8: 00 达到 了 最 高 水 平 〈 图 3: AD, 
光照 的 增加 使 半 夏 受 体 侧 开始 积累 了 较 大 的 激发 压 , 但 随处 理 时 间 的 增加 , HT 处 理 的 YNA) 
始终 处 于 最 高 水 平 , 而 同样 光 强 下 处 理 的 LT 则 在 第 1 天 的 10:00 降低 后 始终 处 于 最 低 水 平 。 
MT 处 理 的 Y(NA) 则 始终 介 于 LT 和 MT 之 间 。, 说 明 HT 的 处 理 的 半 夏 受 体 侧 激发 压 增加 可 能 
引起 了 PSI 光 抑 制 或 者 PSI 受到 了 损伤 。 

Y(ND) 是 由 于 供 体 侧 限 制 引起 的 PSI 处 非 光化学 能 量 耗 散 的 量子 产量 。 第 1 天 ， 三 种 处 
理 的 Y(ND)TE 8:00 至 12:00 的 时 间 段 内 都 处 于 一 个 上 升 的 水 平 〈 图 3: D)， 这 与 光照 强度 增 
加 有 关 ， 但 低温 下 Y(ND) 一 直人 处 于 最 高 水 平 ， 而 高 温 则 维持 较 低 水 平 ， 这 与 IN4) 的 变化 相 
R (图 3: E)，Y(ND) 的 增加 表明 半 夏 在 LT 的 处 理 下 供 体 侧 积累 了 较 大 的 激发 压 。 通 过 第 2 
天 、 第 3 天 的 处 理 ， 不 同 温度 处 理 下 的 Y(NA) 开 始 存 在 较 大 的 差异 ， 低 温 下 YND) 一 直 高 于 
其 他 两 个 温度 处 理 ( 图 3: F), m HT 处 理 的 YND) 越 来 越 低 。 通 过 Y(N4) 的 日 变化 可 知 光 
照 的 加 强 是 引起 受 体 侧 激发 压 增加 的 主要 原因 , 而 3 天 的 YND) 的 变化 主要 由 于 温度 变化 引 
起 ， 低 温 加 强 了 供 体 侧 的 激发 压 ， 高 温 则 降低 了 供 体 侧 的 激发 压 。 
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图 3 日 变化 的 光照 和 不 同 温度 对 YIN4)、Y(ND) 的 影响 
Fig.3 Effects of diurnal light intensity and different daily temperatures on Y(NA) and Y(ND) 


PSI 受 体 端 热 耗 散 效率 
Y (NA) 


PSI 供 体 端 热 耗 散 效 率 
Y (ND) 


2.3 日 变化 光照 和 温度 对 PSIT 和 PSI 量子 产量 的 影响 

在 3 天 的 处 理 中 ,低温 处 理 PSII 的 量子 产量 YQD 均 小 于 其 他 两 个 温度 处 理 ( 图 4: A-C)， 
每 天 6:00 后 光照 的 增加 使 YQD 急 速 的 下 降 , 在 第 2 天 和 第 3 天 的 处 理 中 三 个 温度 处 理 的 XID 
存在 明显 的 差异 (图 4: B 和 C)，LT 处 理 的 了 ID 始终 低 于 其 他 两 个 温度 处 理 ， 在 第 3 天 无 限 
接近 于 零 ， 这 可 能 与 PSII 己 经 处 于 闭合 的 状态 或 者 已 经 受 损 有 关 (图 4: CO. MT 处 理 对 的 
D, YEH 2 天 和 第 3 天 也 有 下 降 的 趋势 ， 可 能 与 接受 过 强 的 光照 而 产生 光 抑 制 有 关 。 
高 温 处 理 的 XD 则 一 直 处 于 正常 水 平 ， 到 第 3 天 的 14:00 后 才 有 下 降 的 趋势 (图 4: CD. 

PSI 的 光化学 效率 YD 在 3 天 的 处 理 中 ， 均 为 先 下 降 然后 上 升 的 趋势 (图 4: D), HT 
的 YD 一 直 处 于 较 高 的 水 平 , 第 2 天 和 第 3 天 有 上 升 的 趋势 (图 4: EMF) LT 下 YO 在 第 
2 天 和 第 3 天 的 6:00 时 达到 最 高 水 平 ， 之 后 一 直 处 于 最 低 水 平 。MT 处 理 YD 在 3 天 中 都 处 
于 稳定 的 水 平 ， 变 化 的 趋势 都 是 随 1 天 的 光照 变化 先 下 降 后 上 升 。HT 处 理 的 ZXD 一 直 处 于 
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最 高 水 平 ， 除 了 第 2 天 和 第 3 天 的 16:00， 其 余 的 均 维持 在 稳定 水 平 ， 而 16:00 的 YD 的 下 


PSII 实 际 光化学 量子 产量 
YGD 


了 PSI 实际 光化学 量子 产量 
m 
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"hoi 


降 可 能 与 38 °C 的 高 温 处 理 有 关 ， 但 


加 提高 了 YID 


2. 


AR 


PSII 的 相对 日 


YD). 


正常 水 平 。 在 3 天 的 处 至 


图 


ond day 
"T Time 


短期 的 38 "CARA WS, 


在 35.5 


BIK 
The third day 


C 的 温度 下 YOKE 


中 ， 在 相同 光照 下 YDA YD 受 到 了 温度 的 影响 ,适宜 的 温度 的 增 


4 日 变化 的 光照 和 不 同 温度 对 XID 和 XY(D 的 影响 
Fig.4 Effects of diurnal light intensity and different daily temperatures on Y(II) and Y(I) 


BT PX B TE. ME 


日 变化 光照 下 不 同日 变化 温度 处 理 对 线性 电子 传递 及 环 式 电 子 循环 影响 
电子 传递 速率 ETR(ID, 反映 线性 上 


1 天 开始 (图 5: AD, 


三 个 温度 处 理 的 线性 电子 传递 能 力 均 处 于 较 高 的 一 个 水 平 ，EZRGD 的 变化 也 随 温 度 的 增加 


而 增加 ， 其 中 HT 处 到 
到 最 高 值 ， 这 与 1 天 中 12:00 到 
在 第 2 天 和 第 3 天 
MT 处 理 的 E7RGD 则 基本 维 


的 线性 日 


电子 传递 能 力 一 直 高 于 其 他 两 个 温度 处 理 ， 在 1 天 的 14:00 达 
14:00 为 最 强 光照 有 关 。 而 LT 的 BTROD 在 第 1 天 上 升 后 ， 
直人 处 于 最 低 水 平 (图 5: B 和 C)， 低 温 处 理 抑制 了 线性 电子 传递 的 。 
持 在 同一 个 水 平 ，3 天 的 处 理 对 ETR(D) 的 影响 并 不 明显 。 
PSI 的 相对 电子 传递 速率 ETRA), PRE PSI 线性 电子 和 环 式 | 


电子 传递 的 能 力 ，3 天 中 


ETR()) 5E ETR(D2E45—38 CE 5: D-F)。3 天 的 环 式 电子 传递 速率 CEF 和 每 天 的 光 强 的 变 


化 趋势 一 样 (图 5: D, fH 


直 处 于 最 低 水 平 
处 理 下 的 CEF 则 在 每 天 的 16:00 达到 最 高 
了 明显 的 上 升 ] 
较 高 CEF 的 介入 
导致 线性 电子 传递 速率 的 降低 ， 而 CEF 不 能 介入 ， 可 能 进 


制 | 。 


(图 5: I-K), 


环 式 电 子 传递 速率 却 存在 很 大 的 差异 。 低温 下 的 CEF 大 小 相近 是 
常温 处 理 的 CEF 在 第 3 天 的 14:00 后 有 微弱 的 上 升 ， 高温 
水 平 ,第 2 天 和 第 3 天 常温 处 理 和 高 温 处 理 的 CEF 


有 一 直 高 于 其 它 两 个 处 理 。 高 温 下 半 夏 维持 较 高 的 ETRA) ETRADE, 


， 进 


EF 夏 对 高 温 环 境 的 适应 ， 低 温 下 PSI 和 PSI 活性 变化 可 能 


步 提高 了 


步 导 致 了 


夏 在 低 歇 下 的 光 抑 


chinaXiv:202008.00054v1 


ChinaXiv 合 作 期 


=$ LT | ——— MT ~e~ HT 


A B [o 

40 
30 
20 
10 

0 
120 D F 
100 

80 " 

60 

40 / 

20 
80 
60 
40 
20 

0 


6:00 8:00 10:00 12:00 14:00 16:00 18:00 20:00 6:00 8:00 10:00 12:00 14:00 16:00 18:00 20:00 6:00 8:00 10:00 12:00 14:00 16:00 18:00 20:00 


PSI 的 电子 传递 速率 
ETRII 


ETRI 


环 式 电子 传递 速率 PSI 的 电子 传递 速率 
CEF 


第 一 天 第 二 天 
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5 日 变化 的 光照 和 不 同 温度 对 ETRO), ETRA CEF 的 影响 
Fig.5Effects of diurnal light intensity and different daily temperatures on ETR(D,ETR(II) and CEF 


2.5NPQ 的 增加 可 提高 变化 的 光照 下 半 夏 对 高 温 环境 的 适应 

NPO 是 植物 耗 散 过 剩 光 能 为 热能 的 能 力 ， 反 映 植物 的 光 保护 能 力 。 在 3 天 的 处 理 中 ， 
HT 处 理 的 半 夏 叶片 NPO 一 直 处 于 最 高 水 平 (图 6: A-C)， 低 温 处 理 的 NPO 一 直 处 于 最 低 
水 平 , 相 比 于 低温 处 理 , 常温 处 理 也 处 于 较 高 水 平 。 在 第 1 天 低温 下 NPO 有 上 升 的 趋势 (图 
6: A)， 但 在 第 2 天 的 8:00 上 升 后 迅速 下 降 (图 6: B)， 下 降 后 一 直 处 于 最 低 水 平 ， 在 第 2 
天 和 第 3 天 的 16:00 温度 最 高 时 (图 6: C), NPO 有 了 缓慢 的 回升 ， 这 说 明 NPO 受到 温度 
4 影响 。 随 光照 强度 的 增加 ，HT 处 理 的 半 夏 一 直 维 持 较 高 的 NPO， 说 明 高 温 下 半 夏 能 通过 
高 的 热 耗 散 来 保护 自身 不 受 损 伤 。 

Y(NO)zé PSII 处 非 调节 性 能 量 耗 散 的 量子 产量 ， 是 光 损 伤 的 重要 指标 。 第 1 天，LT 处 
理 的 YINO) 一 直人 处 于 较 高 的 水 平 ， 在 下 午 18:00 时 降低 (图 6: D)， 但 在 第 2 天 的 10:00 后 
又 升 高 到 接近 1 的 水 平 (图 6: E)， 第 3 天 继续 维持 在 这 个 水 平 (图 6: F)， 表 明 低温 下 光 
化 学 能 量 转换 、 光 保护 性 调节 机 制 〈 如 热 耗 散 ) 的 不 足 〈 图 6: B 和 C)， 不 能 将 半 夏 叶片 
吸收 的 光 能 完全 耗 散 ， 半 夏 PSI 受到 了 很 强 的 光 抑制 或 造成 光 损 伤 使 YNO) 处 于 最 高 水 平 
MT 处 理 的 YNO) 也 有 一 定 的 上 升 ， 但 上 升 的 幅度 较 低 温 处 理 不 明显 ， 在 1 天 人 处理 后 总 PT 
到 正常 水 平 ， 而 高 温 处 理 则 一 直 处 于 最 低 水 平 ， 表 明 高 温 处 理 受 到 的 光 抑 制 最 小 。 


a 


C— 


ChinaXiv 合 作 期 刊 


—9— LT —*— MT —3— HT 


9.6 
0.5 A B C 
0.4 
0.3 
0.2 
0.1 
0.0 


3EXGALSE ROC RC 
NPQ 


12 
x 1.0 
喇 
* 喇 0.8 
FEES 
Ed Ir Z 6 
uw A E 

z — 
Z i 
S E: 0.4 
= 0.2 
6:00 8:00 10:00 12:00 14:00 16:00 18:00 20:00 6:00 8:00 10:00 12:00 14:00 16:00 18:00 20:00 6:00 8:00 10:00 12:00 14:00 16:00 18:00 20:00 
The first day The second day The third day 
时 间 du 


6 日 变化 的 光照 和 不 同 温 度 对 NPO 和 X(NO) 的 影响 
Fig.6 Effects of diurnal light intensity and different daily temperatures on NPQ and Y(NO) 


3. 讨论 


3.1 高 光 低 温 条 件 加 剧 半 夏 PSI 光 抑 制 和 光 损 伤 

高 光 会 导致 植物 的 光 抑 制 , 而 温度 胁迫 又 加 会 加 剧 光 抑制 , 对 PSI 造 成 光 损 伤 (Khanal et 
al., 2017)。 植物 受到 光 抑 制 时 会 导致 光 抑制 或 光 损伤 的 指标 YNO) 的 升 高 (Kalajiet al., 2016); 
高 等 植物 在 暗 适 应 的 条 件 下 测定 的 PSI 捕 光 能 力 的 大 小 Fy/Fm' 的 值 为 0.8 左 右 ，PSII 抑 制 会 导 
致 FW/Fm' 的 降低 《Bj6rkman & Demmig，1987) ; PSII 的 失 活 或 损伤 、 能 量 耗 散 的 变化 会 造 
成 PSII 完 整 性 指标 Fv' 的 升 高 (Kalajiet al.，2014)。 本 研究 中 ，Y(NO) 的 变化 表明 高 光 
C900umol:m?-s) 低温 的 条 件 下 半 夏 PSI 受 到 严重 的 光 抑 制 。LT 处 理 中 FwVFm' 在 第 2 天 、3 
天 的 6:00LT 均 低 于 0.8 的 水 平 〈 图 2: pul 表明 低温 加 剧 了 半 夏 高 光 下 的 光 抑 制 ; 
LT、MT 处 理 下 Fu 的 上 升 〈 图 2: C)， 这 可 能 与 半 夏 的 PSI 已 经 受到 严重 的 损伤 有 关 。 深 
等 (20100 等 对 菊花 CDendranthema RE mf 2m cT 
下 会 导致 上 上 升 ， 另 一 方面 ， 王 莹 博 等 (2018) 对 白 及 (Bletilla striata) 的 研究 中 发 现 ， 高 
温 会 造成 暗 适 应 的 条 件 下 测定 的 Fo 上升 和 玉 VFw' 下 降 ， 薛 建 平等 (20100 在 长 期 使 用 37C 高 
温 处 理 的 研究 中 同样 也 会 导致 Fe 上 升 和 FwWFm 下 降 , 但 在 本 研究 中 高 温 却 稳定 了 Fo', FVlFwu' 
这 可 能 与 本 研究 中 高 温 处 理 时 间 较 短 (最 高 温度 38C 仅 处 理 ?小 时 ) 和 日 变化 处 理 中 半 夏 处 
于 适宜 的 28C 夜 间 温 度 下 修复 了 部 分 可 能 损伤 的 PSII 有 关 。 这 些 结果 表明 高 光 会 导致 半 夏 的 
光 抑 制 ， 低 温 会 加 剧 了 这 种 光 抑 制造 成 了 半 夏 的 光 损 伤 。 
3.2 高 光 低 温 条 件 降 低 了 半 夏 光 系 统 活 性 

YADAI XD 分 别 反映 的 是 PSI 和 PSI 的 实际 原初 光 能 捕获 效率 , 作为 植物 光合 电子 传递 
速率 快慢 的 相对 指标 (Kalajiet al.，2014)。 在 3 天 的 处 理 中 ，LT 处 理 的 半 夏 YDA Y(I) — Ei 
处 于 最 低 水 平 。Y(D 的 显著 降低 (图 4: C 和 F)， 表 明 低 温 下 半 夏 叶片 的 光 反 应 受到 了 强 列 
抑制 (Bailey et al.，2008)。 半 夏 叶片 PSII 光 损 伤 的 指标 YINO) 显 著 升 高 与 XID 降 低 的 结果 
一 致 ， 半 夏 叶片 PSII 损伤 降低 了 电子 传递 速率 。 低 温 下 Y(D 的 降低 也 进一步 导致 了 PSI 和 
PSI 的 线性 电子 传递 速率 ETR(D 与 ETR(D 降 低 CÉd 4: E 和 图 5: B)， 而 低温 下 的 供 体 侧 


XY(ND) 一 直人 处 于 最 高 水 平 使 PSII 产生 的 电子 无 法 传递 到 PSI 是 ETR(D 与 BIRGD 降 低 的 主要 
原因 (图 3: F), 同时 低温 下 受 体 侧 的 YN4) 一 直 处 于 最 低 水 平 ， 也 表明 低温 处 理 的 半 夏 PSI 
受到 抑制 。 虽 然 高 温 下 YNA4) 上 升 应 该 造成 线性 电子 传递 速率 的 降低 (图 3: C)， 但 高 温 下 
的 ZTR(D 与 87TR(I) 一 直 维 持 在 最 高 的 水 平 ， 这 与 高 温 处 理 下 一 直 保 持 较 高 的 YD 有 关 。 而 
Ballottari 等 (2007) 研究 也 表明 PSI 比 PSI 有 更 强 的 稳定 性 ， 高 温 处 理 下 PSI 快速 的 电子 
传递 表明 Y(NA) 增 大 不 是 由 光 损 伤 造成 , PSII 较 大 的 YDET YOSI, YO) naf PSI 
受 体 端 积累 较 高 的 激发 压 ， 半 夏 增 强 了 PSI 的 热 耗 散 YN4) 从 而 避免 光 对 PSI 的 损伤 并 维持 
原初 光 能 捕获 效率 。 低 温 下 光 系 统 的 损伤 造成 了 YOM X(ID 的 降低 ，Y(NA4) 的 降低 进一步 抑 
制 了 半 夏 光 系 统 活性 ， 高 温 下 维持 较 高 的 XD 可 能 与 CEF 的 启动 有 关 ， 同 时 较 低 YIND) 进 
步 促 进 PSII 的 活性 ， 增 强 了 半 夏 线性 电子 传递 速率 。 
3.3 NPQ 和 CEF 启动 增强 了 半 夏 适应 高 温 高 光 的 能 
NPO 能 有 效 的 消耗 过 剩 的 光 能 (Ruban，2016)。 陈 华新 等 〈2008) 研究 表明 ， 随 光照 强 
度 和 温度 的 增加 ， 小 麦 (Triticum aestivum L.) 的 热 耗 散 能 力 逐 渐 增 加 ， 植 物 的 热 耗 散 能 
与 光照 强度 呈 线 性 关系 ， 胡 文海 等 (20100 研究 中 发 现 高 温 能 促进 NPO 的 增加 。 在 本 研究 
H, NPO 随 光 照 强 度 的 增加 而 增加 ，NPO 日 变化 规律 与 汉 志 立 等 (2002) 研究 一 致 〈 图 6: 
> B)， 高 温 的 环境 下 半 夏 叶片 总 是 保持 较 高 的 NPO, 较 高 的 NPO 加 强 了 半 夏 在 高 光 下 对 PSII 
-T TRAP 8673. fi 及 VE 一 直 保 持 在 稳定 的 范围 。 高 温 下 半 夏 较 高 的 NPO 保证 了 高 速 的 线性 电 
i 子 传递 速率 的 进行 (图 5:C), 而 低温 下 NPO 的 降低 则 加 剧 了 PSI 的 损伤 ,进一步 导致 YINO) 
上 升 ， 表 现 出 明显 的 光 损 伤 , PSII 损伤 后 导致 了 线性 电子 传递 速率 ETRO ETRADE. 
高 光 下 叶绿体 捕获 过 多 的 光 能 ， 会 造成 PSII 的 抑制 (Szymafiska et al ，2017)。 短 期 内 植 
物 为 了 保护 PSII 不 被 损伤 和 减少 ROS 的 产生 ， 通 过 NPO 的 增加 来 保护 PS 和 降低 激发 能 的 产 
生 (Gururaniet al., 2015; Ruban, 2016); 长 期 处 于 高 光环 境 时 ， 植 物 通 过 启动 CEF 保 护 光 系 
统 免 受 强 光 的 损伤 〈 黄 伟 等 ，2012) 。 高 温 下 ， 半 夏 通 过 CEF 的 增加 促进 跨 类 守 体 膜 质子 梯 
E 度 的 建立 (图 5: KK)， 进 一 步 加强 了 PSIH 处 的 NPO， 稳 定 了 放 氧 复合 体 ， 从 而 保护 PSI 免 受 
dE 光 抑 制 ， 使 YNO) 一 直 处 于 最 低 水 平 ， 膜 质子 梯度 的 建立 可 以 激发 ATP 合 成 酶 合成 ATP， 稳 
a. 定 了 ATP 和 NADPH 适 宜 的 比例 和 保证 了 高 温 下 TCA 高 速 运转 (Rumeauet al., 2007). Ei F 
^ 高 水 平 CEF 还 缓解 PSI 处 电子 受 体 的 过 度 还 原 ， 减 少 超 氧 阴离子 在 PSI 处 的 合成 黄 伟 等 ， 
2012) ， 防 止 PSI 受 到 光 抑 制 。 所 以 NPO 的 增加 和 CEF 的 启动 是 半 夏 能 够 适应 日 变化 的 高 温 
= 和 高 光 、 稳 定 PSII 和 PSI 的 主要 原因 。 
© 低温 会 造成 Rubisco 酶 的 抑制 使 TCA 受阻 (Khanal etal., 2017) ， 对 ATP 和 NADPH 
还 原 的 能 力 减 弱 加 强 类 圳 体内 的 水 水 循环 和 活性 氧 的 产生 (Sawickiet al.» 2016)。 本 研究 发 现 ， 
较 低 的 热 耗 散 和 环 式 电子 循环 , 导致 了 半 夏 PSI 和 PSI 抑制 和 损伤 。 长 时 间 低 温 会 抑制 PSII 
中 心 DI 蛋白 的 修复 速率 ， 进 一 步 降 低 了 PSI 的 活性 (图 2: F(Wahid et al ，2007)， 低 温 还 
可 能 降低 了 类 圳 体 膜 脂 的 流动 性 (Falcone etal., 2004) ， 类 襄 体 膜 的 流动 性 的 降低 影响 膜 
内 蛋白 的 构象 ， 减 弱 Cytbe/f 复合 物 与 质 体 柄 和 质 体 蓝 素 蛋 白 之 间 的 相互 作用 ， 降 低 类 圳 体 
膜 的 电子 传递 能 力 可 能 是 LT 处 理 的 半 夏 的 电子 传递 能 力 的 降低 的 主要 原因 。 虽 然 高 温 会 导 
致 类 圳 体 膜 的 流动 性 增加 使 质子 外 流 , 造成 ATP 合成 与 电子 输 运 耦合 的 破坏 (Schrader et al., 
2004)， 但 短期 的 38"C 高 温 并 没有 造成 半 夏 光 系 统 的 损伤 ， 且 PSI 周围 环 式 电 子 流 的 增加 补 
偿 外 流 的 质子 ， 使 ATP 合成 得 以 继续 (Allakhverdievet al ，2008)， 所 以 高 光 下 适宜 的 高 温 保 
持 半 夏 光 反 应 系统 的 稳定 性 。 


4. 结 论 


高 光 会 对 半 夏 光 反 应 造成 抑制 ， 而 低温 加 剧 这 种 光 抑 制 的 产生 ， 长 期 的 低温 会 导致 半 
夏 叶 片 光 反应 系统 损伤 ， 降 低 其 对 高 光环 境 的 适应 。 适当 提高 环境 温度 可 以 促进 NPO 和 CEF 


N 


的 产生 ， 加 速 了 光 反 应 的 电子 传递 并 维持 了 光 反 应 系统 的 稳定 ， 减 少 光 抑制 的 产生 ， 从 而 使 
半 夏 光 反 应 系统 获得 适应 高 光环 境 的 能 力 。 生 产 中 ， 应 搭建 遮 阴 棚 降低 半 夏 在 高 光 下 的 六 
抑制 ， 在 半 夏 规模 化 栽培 过 程 中 可 选用 大 棚 设施 栽培 更 好 控制 栽培 环境 光 强 和 温度 。 
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